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РЕПРОДУКТИВНАЯ СИСТЕМА КЛЕЩА УАВКОА ЈАСОВЅОМІ 
1. РЕПРОДУКТИВНАЯ СИСТЕМА САМКИ И ООГЕНЕЗ 


Репродуктивная система самки и оогенез свободноживущих и паразитических га- 
мазовых клещей неоднократно освещались в литературе (МіпКіІег, 1886; Місһаеі, 1892; 
Ѕіейіпе, 1923; Маггеп, 1940, 1941; Мештап, 1941; Белозеров, 1957; Јакетап, 1961; 
Уоипв, 1968; Петрова, 1969; Ма{е\уз, ОНуег, 1976 а, Б). Но система этих органов та- 
кого специализированного и опасного паразита пчел, как клещ Уаггоа јасобѕопі лишь 
в последнее время стала привлекать внимание специалистов (КшШ ег, Кааз, 1983; Напе!, 
1983). В то же время именно с ней связан репродуктивный потенциал и динамика чис- 
ленности вида. Поэтому изучение репродуктивной системы паразитического клеща 
У. јасобѕоті представляет несомненный интерес. 

Материал и методика. Исследовали тотальные препараты вскрытых клещей, под- 
крашенные индигокармином и срезы преимагинальных стадий и взрослых самок из 
трутневого расплода, а также самок, взятых с пчел. Фиксация (в растворе Буэн-Дю- 
боск-Бразиль), приготовление срезов и их окраска проводились по общепринятой мето- 
дике (Роскин, Левинсон, 1957). Срезы толщиной 5—10 мкм окрашивали железным 
гематоксилином и азаном по Гейденгайну, гематоксилином Эрлиха и проводили импрег- 
нацию серебром по Кахалю. 


Результаты исследований. Репродуктивная система половозрелых 
самок состоит из непарного яичника, яйцевода и следующих за ним 
утеруса и вагины, открывающейся поперечным половым отверстием, ко- 
торое прикрыто вентрально генитальным клапаном (рис. 1, 8). Имеется 
также семеприемник с системой протоков (рис. 1, 3). 

Яичник расположен в задней части опистосомы под дорсальной по- 
верхностью и окружен дивертикулами средней кишки (рис. 1, 4). По 
форме он подковообразный, причем латеральные выросты его («лиро- 
видный орган», или гермарий) направлены вперед и достигают кокс ІУ 
(рис. 1, 4, 8; 2, 5, ве). Центральная часть яичника (желточник, или ви- 
теллярий) состоит из ооцитов на различных стадиях своего развития 
и центральной питающей ткани (рис. 1, 8; 2, 2, 5, со, оо). Короткий 
яйцевод представляет собой часть яйцепроводящей системы, соединяю- 
щей центральную часть яичника (желточник) с утерусом (рис. 1, 8, ой). 
Кроме того, в яйцеводе осуществляются заключительные фазы вителло- 
генеза (большого роста). Яйцевод незаметно переходит в утерус — часть 
яйцепроводящей системы, в которой происходит развитие эмбриона 
и образование вторичной оболочки яйца (рис. 1, 8, иі). Утерус обладает 
сфинктером из 8 кольцевых мышц, отделяющим его от вагины (рис. 1, 
8, 5и). Последняя представляет собой округлую, а затем уплощенную 
трубку между утерусом и внешней средой (рис. 1, 8, оа). Влагалище 
(вагина) расположено у вентральной поверхности и имеет хитинизиро- 
ванную выстилку. Дополнительные железы у половозрелых самок не 
обнаружены. 

Кроме перечисленных отделов в репродуктивную систему входит 
семеприемник. У молодых, только что оплодотворенных самок он пред- 
ставляет собой сложную структуру, в которой можно выделить централь- 
ную мешковидную часть (ѕассшиѕ {еттеиз$) и семепроводящие пути. 
Последние представляют собой трубковидные выросты центральной ча- 
сти. Вначале это короткий непарный проток, который затем делится на 
правую и левую ветви (гаті засси!). Каждая ветвь завершается ампу- 
лообразным вздутием, от которого начинается тонкая (диаметр 7,3 мкм) 
хитиновая трубочка (+иБиЙ аппиаіі) открывающаяся, вероятно, на по- 
верхности тела гонопорой. Гонопоры нами не обнаружены. По-видимому, 
они расположены между ПІ и ІУ парами кокс, так как именно сюда под- 
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ходят хитиновые трубочки. В этом месте кутикула богата складками 
и прикрыта постеролатеральными выростами стернального щита таким 
образом, что между щитом и коксами образуется латеральный желоб. 
Семепроводящие пути оплодотворенных самок и просвет центральной 
части семеприемника заполнены проспермиями (рис. 1, 3, рѕ). Однако 


> 
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Рис. 1. Детали строения репродуктивной системы: 


1 — ооцит на стадии цитоплазматического роста; 2 — клетка «лировидного органа»; 3 — схема се- 
меприемника молодой самки (фронтальный вид); 4 — расположение репродуктивной системы яйце- 
кладущей самки в идиосоме (сагиттальный вид); 5 — клетка питающей ткани; 6 — грушевидная 
клетка семеприемника; 7 — клетка утеруса; 8 — общая схема строения репродуктивной системы зи- 
мующей самки (сагиттальный вид); атѕ — аподема метаподального щита; са — дивертикулы ки- 
шечника; ср — клетки «ножки» ооцитов; со — питающие клетки; сх — коксы; & — комплекс Голь- 
джи; &е — «лировидный орган»; &9$ — генито-вентральный щит; іо — хитинизированная выстилка; 
ти — мышечные клетки; па — ядрышко; пи — ядро; 04 — яйцевод; рс — грушевидные клетки; 00 — 
ооцит; оо — яичник; ро — стенка между семеприемником и яичником; рѕ — проспермии; г$ — «гаті 
зассий»; зи — сфинктор утеруса; ѕр — сперматозоид; $! — засси!аз Їоетіпецѕ; 515 — стернальный 
щит; ѓа — шБиН аппша{; ѓо — трахеолы; иЁ — утерус; оа — вагина. 


такая картина наблюдается лишь непосредственно после оплодотворе- 
ния. У взрослых оплодотворенных самок, в том числе зимующих, семе- 
приемник оттесняется в сторону развивающимся яичником и перестает 
занимать медиальное положение, а просвет семепроводящих трубковид- 
ных выростов семеприемника спадает, и они превращаются в тонкие 
малозаметные тяжи. В то же время центральная мешковидная часть 
семеприемника хорошо различима у таких особей, достигает в высоту 
74, в длину 245 мкм и заполнена проспермиями, а затем спермиями 
(рис. 1, 6; 2, 5, 6, |). Мешковидный семеприемник вентрально соеди- 
няется с утерусом и плотно прилежит к центральной части яичника. 
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Гистологически латеральные выросты яичника представляют собой 
гермарий, заполненный оогониями, имеющими размеры 5 мкм в диаметре 
с ядром 3 мкм. Как ядро, так и цитоплазма клеток интенсивно окраши- 
вается (рис. 1, 2; 2, 5). Весь яичник покрыт оболочкой неклеточного 
характера, которая у половозрелых самок сильно растягивается. Толщи- 
на такой оболочки достигает 2—4 мкм. Большинство ооцитов централь- 
ной части яичника находятся на стадии цитоплазматического (малого) 
роста. При этом диаметр ооцитов увеличивается в вентро-каудальном 
направлении яичника от 5 до 65 мкм в дорсальной его части. Размеры 
ядра растущих ооцитов увеличиваются от 3 до 12 мкм (рис. 1, 8). Ядры- 
шек одно или два, они темноокрашенные и различимы только на ранних 
стадиях цитоплазматического роста (промейотическая фаза). В жел- 
точнике насчитывается до 25 ооцитов. Питающая ткань (рис. 1, 5, 8; 
2, 2, со) представляет собой интенсивно окрашивающуюся цитоплазма- 
тическую массу, содержащую темные ядра. Границы отдельных клеток 
трудноразличимы. Соединение питающих клеток с ооцитами осущест- 
вляется с помощью длинных «ножек», состоящих из двух клеток 
(рис. 1, 1, ср), причем клетка, примыкающая к ооциту, имеет базальное 
расширение. Ооциты закончившие цитоплазматический рост, приступают 
к стадии вителлогенеза (большого роста). При этом ооцитарная клетка 
лишается «ножки» и смещается ближе к центральной части яичника. 
Первоначально клетка сильно увеличивается в размерах, а ее цитоплаз- 
ма содержит небольшие вакуоли, придающие ей пенистый вид (рис. 2, 4). 
В дальнейшем, при достижении ооцитом размеров около 120 мкм, в его 
цитоплазме начинают образовываться желточные гранулы. Образование 
их начинается с периферической зоны, причем вакуоли цитоплазмы, 
имеющие к этому времени диаметр около 8 мкм, уменьшаются. В цент- 
ральной части яичника стадию вителлогенеза проходит одно яйцо. 
Стенки яйцевода при попадании в него яйца сильно растягиваются. При 
этом невозможно дифференцировать отдельные клетки, так как видны 
лишь их ядра, которые имеют диаметр около 6 мкм. Среднее расстояние 
между ядрами достигает 40 мкм. Яйцо, находящееся в яйцеводе, покрыто 
первичной (желточной) оболочкой (толщина 2,5—3,0 мкм). 

Стенки утеруса выстланы цилиндрическим железистым эпителием 
(рис. 1, 7, 8, иі). Под базальной мембраной расположен мощный слой 
мускулатуры (рис. 1, 8, ти) и хорошо развитая трахеолярная сеть (ѓо). 
Трахеолы собираются в своеобразные пакеты, в которых содержится 
в среднем по 8 трахеолярных трубочек диаметром до 2 мкм каждая. 
Просвет утеруса у молодых самок составляет 5—6 мкм. Длина клеток 
утеруса 19,5—20,0 мкм, ядра 6 мкм в диаметре с интенсивно окраши- 
вающимся ядрышком (диаметр 1,5 мкм). Края клеток неровные. Ядра 
располагаются базально, апикальные части клеток вакуолизированы 
(диаметр вакуолей в среднем 6,5 мкм). Среди клеток наблюдаются уко- 
роченные и невакуолизированные, длина их достигает 10 мкм. У старых 
самок клетки утеруса теряют секреторную функцию и принимают куби- 
ческую форму. За счет секреции клеток утеруса яйцо покрывается вто- 
ричной оболочкой. На этом основании Янг (Үоипе, 1968) назвал этот 
отдел «скорлуповой железой» («ѕһе11 о1апіѕ). В утерусе яйцо задержи- 
вается до полного развития в нем личинки (рис. 2, 8), однако часть яиц 
откладывается на более ранних стадиях, такие яйца оказываются не- 
жизнеспособными (Акимов, Пилецкая, 1984). Созревшее яйцо достигает 
значительных размеров и занимает большую часть опистосомы, дефор- 
мируя заднюю часть пищеварительной и выделительной систем, семепри- 
емник и яичник. У самок с развившимся эмбрионом растягиваются меж- 
щитовые мембраны, тело принимает чечевицеобразную форму, генито- 
вентральный щит оттопыривается. 

Последний отдел — вагина (влагалище) (рис. 1, 8, оа), четко 
делится на две части. Часть вагины, отходящая от сфинктера (на гра- 
нице с утерусом), имеет круглый просвет. Стенки этой части вагины 
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изнутри выстланы кутикулярным хитиновым слоем толщиной 1,5— 
2,0 мкм, под которым располагается слой уплощенных эпителиальных 
клеток. Передняя часть этого отдела направлена несколько дорсально. 
В направлении генитального клапана вагина приобретает уплощенную 
форму. Высота просвета в этой части 18, ширина 220 мкм. Вблизи гени- 
тального отверстия дорсальная стенка вагины соединяется с задней 


Рис. 2. Детали строения репродуктивной системы: 


1 — репродуктивная система дейтонимфы (поперечный срез, Х250); 2 — ооциты на стадии цито- 

плазматического роста (сагиттальный срез, х120); 3 — грушевидные клетки семеприемника (Ж500); 

4 — ооцит на стадии большого роста (х250); 5 — яичник зимующей самки (фронтальный срез, х60); 

6 — сперматозоиды в семеприемнике зимующей самки (сагиттальный срез, х120); 7 — семеприемник 

самки в период яйцекладки (х250); 8 — эмбрионизированная личинка в утерусе (сагиттальный срез, 
х120); #9 — желточные гранулы; остальные обозначения см. рис. 1 
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частью стернального щита, а вентральная — с передней частью генито- 
вентрального щита (рис. 1, 8). В этой части хитиновая выстилка дости- 
гает толщины 4 мкм и образует крипты (рис. 1, 8, іо). 

Стенки семеприемника образованы плоскими, вытянутыми клетка- 
ми, сидящими на базальной мембране. Длина их достигает 14 мкм, при 
высоте 3 мкм. Ядра клетки мелкие, диаметром около 1,5.мкм, ядрышко 
не различимо. Просвет семеприемника заполнен проспермиями или 
сперматозоидами. Проспермии были обнаружены у молодых, только что 
оплодотворенных самок. У зимующих самок семеприемник заполнен 
крупными, ориентированными в одном направлении спермиями (рис. 1, 
8; 2, 6, ѕр). У летних самок они расположены более беспорядочно и рых- 
ло (рис. 2, 7, ѕр). Заполненный продуктами сперматогенеза семепри- 
емник примыкает своей передней стенкой к яичнику. Расположение 
семеприемника в опистосоме несколько асимметрично. При импрегнации 
серебром в семеприемнике летних самок кроме спермиев видны неболь- 
шие, слабо окрашивающиеся клетки (рис. 1, 8, 6, 2, 3, 7, рс), не обнару- 
живаемые при других методах окраски. Большое скойление этих округ- 
ло-треугольных или грушевидных клеток наблюдается у примыкающей 
к яичнику стенке семеприемника. В клетках четко видны элементы хо- 
рошо развитого аппарата Гольджи (рис. 2, 3, &). Наиболее крупные 
клетки концентрируются у лизирующих в полости семеприемника спер- 
миев (рис. 2, 7) или даже обволакивают их. На возможное участие этих 
клеток в процессах ферментативного гидролиза указывает значительное 
развитие аппарата Гольджи. Однако окончательное выяснение их функ- 
ций требует дополнительных исследований. На некоторых препаратах 
видны спермии, внедряющиеся в стенку, разделяющую семеприемник 
и центральную часть яичника (желточник). Возможно, это связано 
с проникновением спермиев к оплодотворяемым ооцитам. 

Зачатки половой системы появляются у протонимф, освободившихся 
от яйцевых оболочек. Однако при этом клетки не дифференцированы и 
определить, представляют ли они зачатки семенников или яичников 
невозможно. Эти первичные половые клетки (гоноциты) располагаются 
постеро-вентрально в опистосоме, выше зачатка задней кишки. Диаметр 
недифференцированных половых клеток не превышает 8 мкм с ядром 
3 мкм. После питания протонимфы происходит внешняя дифференци- 
ровка яичника на центральную и периферическую части. Дальнейшее 
развитие репродуктивной системы и дифференцировка половых клеток 
происходит после питания дейтонимфы (рис. 2, 1). При этом образуются 
оогонии, дифференцируется утерус, вагина и яйцевод, однако вагиналь- 
ное отверстие у дейтонимф не открывается наружу. Образование ооцитов 
начинается после линьки дейтонимфы. Ооциты у молодых самок нахо- 
дятся на промейотической фазе. 

Развитие генеративных элементов связано с питанием самки. Лизи- 
рования органов репродукции, даже частичного, при линьке не наблю- 
дается. Процесс вителлогенеза также связан с питанием взрослых самок. 
Стимулом для прохождения яйцом последней фазы вителлогенеза яв- 
ляется питание самок на личинках пчел, что совпадает с наблюдениями 
Авдеевой (1978). У зимующих клещей в яичнике обнаружены только 
ооциты на стадии цитоплазматического роста (рис. 1, 8; 2, 5, оо). Раз- 
витие яиц у таких самок происходит только после завершения зимовки, 
проникновения самок в расплод и питания на личинках. У летних самок 
развитие яиц до питания на личинках расплода также приостанавли- 
вается на последних стадиях цитоплазматического роста. 

Обсуждение. Сравнение строения репродуктивной системы ‘самки 
клеща У. јасобѕопі и, предже всего, семеприемника с другими видами 
исследованных в этом отношении клещей показывает, что репродуктив- 
ная система изучаемого нами вида принадлежит к так называемому 
леляптидному типу с характерным для него подоспермным оплодотворе- 
нием, осуществляемым через гонопоры в области ПІ—1У пар кокс 
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(\/аггеп, ‘1940, 1941; Јакетап, 1961; Уоцпа, 1968; МаШемз, ОНуег, 
1976 а, 5; ЕшИег, Коор, 1983; Напеі, 1983). Сохранение и развитие гене- 
ративных элементов самца в теле самки клещей с таким типом репро- 
дуктивной системы осуществляется не в вагине или ее складках (Ментап 
1941; Белозеров, 1957), а в семеприемнике, как это наблюдается у Дег- 
тапуѕѕиѕ саШтае (Ма ®ежз, 1976а). В нем происходит заключительный 
этап сперматогенеза — спермиогенез и осуществляется хранение спер- 
миев во время зимовки. Наиболее замечательной особенностью репро- 
дуктивной системы самок У. јасобѕопі служат деструктивные изменения 
в семеприемнике после оплодотворения. В результате таких изменений 
семепроводящая система семеприемника практически исчезает и этот 
орган становится сходным по строению с семеприемником клещей-пара- 
зитид (Белозеров, 1957). Возможно, что в лизисе семепроводящих путей 
семеприемника принимают участие отмеченные нами в просвете его 
центральной части амебоидные клетки. 

У У. јасобѕопі, как и у Наетоватази$ атбиіапѕ (Уоипе, 1968), 
в состав яичника входит гермарий, сосредоточенный в «лировидном ор- 
гане», что также характерно для леляптидного типа репродуктивной 
системы. 

Анализ полученных данных показывает, что образование и разви- 
тие яиц происходит по алиментарному типу (нутриментарному подтипу). 
Развитие ооцитов в яичнике У. јасобѕопі аналогично с другими гамазо- 
выми клещами (Зе то, 1923; Петрова, 1969), но при этом развиваю- 
щиеся ооциты не выделяются в полость тела, а все время находятся 
внутри яичника, вследствие чего фоликул не образуется. Поступление 
питательных веществ в ооцит происходит очевидно несколькими путя- 
ми — через ножку ооцита из питающей ткани и через стенки яичника, 
к которому тесно примыкают задние дивертикулы средней кишки. Та- 
ким образом, питание ооцитов осуществляется по телотрофическому 
типу, т. е. развивающиеся генеративные клетки получают питательные 
вещества из питающей ткани посредством клеточных проводящих 
элементов. 

Сравнение яйцепроводящих путей с уже описанными видами клещей 
затруднено в связи с различным толкованием гомологии отделов разны- 
ми авторами. Так, Нойман (Мештап, 1941), Белозеров (1957) и Петрова 
(1969) не выделяли такого отдела, как яйцевод, и считали, что от яич- 
ника сразу берет начало утерус. С другой стороны, Янг (1968) считал 
утерус лишь частью яйцевода и называл этот отдел «скорлуповой желе- 
зой», т. к. в нем происходит образование оболочки яйца. В свою очередь, 
Белозеров (1957), описывая утерус клеща Роесіосћігиѕ песгорћогі, делил 
его на два отдела, принимая часть вагины за передний отдел матки 
и соединительную трубку. Конечный отдел яйцепроводящей системы — 
вагина выделяется у всех исследованных видов гамазид упомянутыми 
авторами и основным ее признаком служит кутикулярная выстилка. 

У клеща У. јасобѕопі отсутствуют дифференцированные придаточные 
железы и секреторная функция присуща в основном эпителию утеруса. 
Среди описанных видов подобное отмечено только для Н. атбшап$ 
(Уоипе, 1968). 

Несомненный интерес представляет отдел, в котором происходит 
слияние ооцита со сперматозоидом. Семеприемник У. јасобѕопі связан 
протоком с утерусом. Однако вряд ли здесь может происходить оплодо- 
творение яиц, т. к. в утерусе они покрываются наиболее плотной оболоч- 
кой. С другой стороны, как указывалось, на некоторых препаратах нами 
были отмечены сперматозоиды, внедряющиеся в рыхлую ткань, отделяю- 
щую семеприемник от центральной части яичника, в которой происходит 
развитие ооцита. Не исключено, что в яичнике или при выходе из него, 
и происходит оплодотворение яйца. Неоплодотворенные яйца продолжа- 
ют развитие, т. к. для У. јасобѕопі характерен партеногенез по типу 
арренотокии (Ѕќеіпег аё а1., 1982). 
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Сведения о развитии репродуктивной системы самки в онтогенезе, 
к сожалению, имеются только для небольшого числа видов (\аггеп, 
1941; Меитап, 1941; Петрова, 1969), что затрудняет проведение доста- 
точно полного сравнительного анализа. Можно отметить, что как 
у Регтапуѕѕиѕ саіпае (\аггеп, 1940) закладка репродуктивной систе- 
мы у У. јасођѕопі непарная. У взрослых, приступивших к откладке яиц 
самок, образование из зародышевых клеток новых ооцитов не наблюда- 
лось. В то же время, питающие клетки представляют собой абортивные 
половые клетки, что характерно для большинства групп животных со 
сходным типом образования яиц (Равен, 1964). 

Развитие клеща в ячейках пчелиного и трутневого расплодов строго 
синхронизированно с развитием. и выходом рабочих пчел и трутней 
(Муравская, 1979; Пап 1$, 1983). Сравнение сроков развития расплода 
пчел с временем проникновения самок клещей в ячейки сотов и развития 
нового поколения клеща показывает, что к моменту выхода молодых 
пчел и трутней могут завершить свое развитие лишь яйца, отложенные 
в течении не более 6 дней. Этим, вероятно, определяется репродуктивный 
потенциал самки при одной яйцекладке. Экологические наблюдения 
(Муравская, 1981; Пилецкая, 1982) показывают, что самка У. јасобѕопі 
в ячейке может отложить 2—6 яиц. Однако даже в оптимальных услови- 
ях смертность их довольно высокая — свыше 10 % (Акимов, Пилецкая, 
1983), что связано, вероятно, с элиминацией гомозигот с рецессивными 
летальными признаками у этого арренотокного вида и повышением та- 
ким образом (Смит, 1981) жизнеспособности потомства. Всего же в яич- 
нике, по нашим подсчетам, может созреть до 25 ооцитов, однако далеко 
не все они превращаются в яйца, оставаясь резервными. Кроме того, 
после первой же полной яйцекладки возрастные редукционные измене- 
ния эпителия утеруса делают дальнейшее его функционирование сомни- 
тельным. К тому же деструкция семепроводящей системы семеприемника 
самок У. јасоБѕопі после копуляции делает повторные копуляции невоз- 
можными. Самки У. јасорѕопі могут спариваться лишь сразу после линь- 
ки. Вероятно, всеми этими особенностями репродуктивной системы самок 
У. јасорѕоті определяется относительно невысокий репродукционный 
потенциал этого паразита. Однако благодаря тонкой адаптации к хо- 
зяину этот вид процветает и расширяет свой ареал. 
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ЗАМЕТКИ 


Новые данные о биологии птеромалида ЮіБгасһуѕ сауиз (Нутепор{ега,, 
Сһаісійоійеа). Оёгасйуз саоиз \Уа|К.— широко распространенный па- 
леарктический вид-полифаг, связанный со многими видами хозяев из че- 
шуекрылых, двукрылых, перепончатокрылых. До последнего времени уро- 
вень паразитизма вида оставался неясным. Он считался как первичным, так 
и вторичным паразитом многих чешуекрылых. Авторы провели изучение 
остатков хозяев 0. саоиѕ с целью выявления уровня его паразитизма. Ока- 
залось, что во всех исследованных куколках зеленой дубовой и розанной 
листоверток, американской белой бабочки, коконах капустной моли Џ. са- 
оиѕ развивается как вторичный паразит, при этом вылет из пораженного 
хозяина первичных паразитов не обязателен. Остатки погибшего первичного 
хозяина (личинки некоторых ихневмонид и хальцид) можно обнаружить 
лишь при вскрытии с предшествующим вывариванием материала. Установ- 
ленный факт свидетельствует, что О. саоиѕ не является первичным парази- 
том и это принципиально меняет его оценку как возможного объекта био- 
метода, ориентированного против вредных чешуекрылых.— А. И. Цыбуль- 
ский, Л. Я. Серегина, Н. Я. Львович (Институт зоологии АН УССР, 
УкрНИИ защиты растений, Киев). 
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